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Особенности скрещивания и репродукции наземных моллюсков Хегорса деғђепііпа (Ритопаѓа, 
НузтошНдае) на северной границе ареала. Крамаренко С. С. — В отношении фенотипа раковины 
(наличие/отсутствие темных лент) моллюски выбирают полового партнера случайным обра- 
зом, тогда как в отношении размеров раковины имеет место положительная ассортативность 
выбора. Количество яиц в одной кладке колеблется от 6 до 111 (средний показатель — 41,1 + 
+ 3,9), а диаметр яиц изученных кладок — 1,45—1,78 мм (средний — 1,61 + 0,02); эти показа- 
тели не зависят от фенотипа и размеров раковины самки. 
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Введение 


Наземные моллюски Хеғорісіа 4етрепипа (Ктупіскі, 1836) населяют крайне ксерофильные био- 
топы и распространены в Крыму, на Кавказском перешейке и в Малой Азии (Шилейко, 1978). Од- 
нако недавно популяции данного вида были обнаружены и в Северно-Западном Причерноморье 
(Крамаренко, Сверлова, 2001). Здесь, так же как и в Крыму, ксеропикты образуют плотные скопле- 
ния на любых травянистых участках, активно не используемых человеком (газонах, кладбищах, пус- 
тырях и т. п.). Однако, несмотря на повсеместное распространение, сведений о биологии данного 
вида имеется очень мало. 

Согласно данным В. Попова и Л. Драгомощенко (Ророу, Огавотоѕсһепко, 1997), Х. 4егеи- 
ппа — типично семелопарический вид с однолетним жизненным циклом; вылупившись из яиц, 
улитки растут в течение весны-лета и к августу достигают половой зрелости. В сентябре-ноябре (в 
зависимости от условий влажности) происходит копуляция, а отложенные улитками яйца зимуют в 
грунте. До следующей весны доживает лишь 7—11% особей, которые к июню все погибают. 

Важными популяционными показателями, отражающими уровень приспособляемости интро- 
дуцированных видов к новым условиям среды, являются репродуктивные, и для наземных моллю- 
сков это — среднее значение и уровень вариабельности величины кладки, а также внутри- и меж- 
кладковая изменчивость по размерам яиц. 

Для видов с неперекрывающимися поколениями генетическая структура новой генерации пол- 
ностью обусловливается особенностями скрещивания (наличие/отсутствие связи между репродук- 
тивными параметрами и фенотипом раковины и/или ее размерами) среди материнских особей. При 
этом ассортативность может приводить к усложнению генетической структуры популяции и оказы- 
вается важным фактором поддержания полиморфизма (Яблоков, 1987), хотя в отличие от инбри- 
динга при ассортативном скрещивании происходят изменения только частот фенотипов, но не час- 
тот самих генов (Ли, 1978). 
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Основной целью данной работы является изучение особенностей скрещивания (наличие ка- 
кой-либо селективности в выборе полового партнера) моллюсков Х. аегрепйпа из одной локальной 
популяции, расположенной в г. Николаеве — на северной границе видового ареала, а также сравне- 
ние репродуктивных показателей в зависимости от фенотипа раковины и ее размеров. 


Материал и методы 


100 пар копулирующих особей Х. 4етрепипа было собрано на поросшей однолетней травяни- 
стой растительностью опушке парка «Дубки» близ завода «Зоря» (г. Николаев) во второй половине 
дня 19 сентября 1998 г.; при этом собирали только те пары, для которых имела место интромиссия. 
Кроме того, было отловлено 200 половозрелых особей для последующего изучения их репродуктив- 
ных показателей в лабораторных условиях. Признаком, указывающим на половую зрелость особей 
данного вида, является развитие валика губы на внутренней стороне края устья и темно-фиолетовая 
окраска его наружной поверхности. 

Для всех копулирующих улиток определяли величину большого диаметра (БД) раковины (с 
точностью до 0,1 мм) по методике А. А. Шилейко (1978). Также учитывались особенности фенотипа 
на основе наличия/отсутствия спиральных темных пигментных лент на раковине — с таковыми 
(полосатый фенотип) или без них (бесполосый фенотип). Все улитки были подразделены на 3 груп- 
пы в зависимости от величины большого диаметра раковины: улитки с БД до 14,3 мм отнесены в 
группу условно маленьких, с БД 14,4—16,0 мм — средних, и с БД более 16,1 мм — больших улиток. 

Остальные улитки сходным образом подразделены на 6 размерно-фенетических групп. По 
3 улитки (приблизительно одинаковых размеров) из каждой группы затем были посажены в 250- 
граммовые стеклянные прозрачные банки на '/з заполненные смесью просеянного песка с грунтом 
и сверху закрыты мелкоячеистой сеткой. Улиток кормили смесью муки с порошкообразным мелом 
(в соотношении 9 : 1) один раз в день. 

Ежедневно банки очищали от остатков пищи и экскрементов, а грунт тщательно просматрива- 
ли на наличие кладок. При обнаружении ее аккуратно извлекали из грунта, отмывали, а затем под- 
считывали общее число содержащихся в ней яиц; у 15 случайным образом отобранных яиц измеря- 
ли диаметр (с точностью до 0,01 мм) под бинокулярным микроскопом МБС-1. Впоследствии были 
рассчитаны (в мм?) средний объем яйца (считая его форму сферической) для каждой кладки и объ- 
ем кладки: Узи = Мл / 6, где М — общее число яиц в кладке, 4 — средний диаметр яйца, мм. 

С целью повышения уровня достоверности получаемых результатов для каждого размерно- 
фенетического режима было использовано по 5 банок. Таким образом, в эксперименте всего иссле- 
довано 90 улиток в 30 банках. Достоверность отклонения эмпирических данных по числу пар раз- 
личных сочетаний как по размерам раковины, так и по типу ее окраски, от теоретических (при слу- 
чайном выборе полового партнера — нуль-гипотеза) оценивали на основе критерия х? Пирсона. 

Влияние фенотипа раковины на величину кладки, размеры яиц и ее объем определяли мето- 
дом рангового дисперсионного анализа Краскела-Уоллиса. Зависимость между средними размерами 
яиц, уровнем внутрикладковой изменчивости и величиной кладки устанавливали по уровню досто- 
верности коэффициента ранговой корреляции Спирмена (Кѕ). Статистический анализ проведен с 
использованием пакета прикладных программ ЅТАТІЅТІСА у. 5.0 (Боровиков, 1998) на основе стан- 
дартных методик (Лакин, 1980; Компьютерная..., 1990). 


Результаты 


Особенности скрещивания Х. 4егрепйпа. Сравнение числа комби- 
наций различного типа окраски раковины среди копулирующих моллюсков 
Х. детепііпа с теоретически рассчитанными показывает, что улитки скрещива- 
ются случайным образом (табл. 1; х = 2,04; АЕ = 2; р > 0,05). Однако в отноше- 
нии размеров раковины имеет место положительная ассортативность (табл. 2; у> 
= 13,67; ағ = 5; р < 0,05). Особи Х. аегепіпа изучаемой локальной популяции 
избирали полового партнера на основании размеров его раковины — мелкие 
особи чаще копулировали с мелкими, а крупные — с крупными; особи со сред- 
ними размерами раковины в одинаковой мере копулировали как с мелкими, так 
и с крупными партнерами. 

Особенности размножения Х. ЯеғђБепііпа. Эксперимент проводили 
5—23.11.1998. Из 30 банок, улитки откладывали яйца в 19 (63,3%). Число кладок 
в одной банке варьировало от 1 до 3, в среднем — 2,11 + 0,19. Количество от- 
ложенных за время эксперимента кладок не различалось для моллюсков Х. 4е!- 
репипа различного типа окраски раковины (5? = 2,00; АР = 1; р > 0,05) или раз- 
мера (ұ = 0,99; ағ = 2; р > 0,05). 
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Количество яиц в кладке 


Рис. 1. Распределение наземных моллюсков Х. аегђепііпа из г. Николаева по величине кладки (приве- 
дена теоретическая кривая логнормального распределения; критерий Колмогорова-Смирнова 4 = 
= 0,078, р > 0,05). 


Ер. 1. Тһе аіѕігібибоп оЁ пе Папа зпай Х. дегрепііпа тот Моаеу Бу списВ $17е (а Іор-погта! сигуе іѕігі- 
Бибоп 15 ага\уп; Коітовогоу-$тігпоу”ѕ 4 = 0,078; р > 0,05). 


Всего было обнаружено 40 яйцекладок моллюсков Х. детфепйпа. Число яиц в 
одной кладке изменялось от 6 до 111, в среднем — 41,1 + 3,9. Величина кладки 
также не зависела ни от типа окраски раковины «материнской» особи (тест 
Краскела-—Уоллиса: Н = 0,90; ағ, = 1; аб = 40; р = 0,34), ни от размеров рако- 
вины (Н = 0,33; аб = 2; аб = 40; р = 0,85). 

Распределение по величине кладки для наземных моллюсков Х. аетеийпа 
приведено на рисунке 1. Данный показатель лучше всего аппроксимируется лог- 
нормальным законом, как ранее было уже отмечено при исследовании плодови- 
тости другого вида — Робата уегтисшаа (Крамаренко, Попов, 1999). 


Таблица 1. Анализ особенностей скрещивания моллюсков Х. 4егфепйта с разной окраской раковины 
Табе 1. Тһе сгоѕѕіпг апа[уѕіѕ оѓ Іапӣ 5пай Х. делрепіїпа у аШегепе тойе оѓ ве! Бапатх райеги 


Фенотипы особей Эмпирические Теоретические 
копулирующей пары значения значения 


Полосатый – полосатый 22 18,5 
Полосатый – бесполосый 42 49,0 
Бесполосый – бесполосый 36 32,5 
Всего 100 100,0 


Таблица 2. Анализ особенностей скрещивания моллюсков Х. 4егепита с разными размерами раковины 
Та Ме 2. Тһе сгоѕѕіпо апа[уѕіѕ оѓ Іапа пай Х. 4егфепипа у @егепё зе оѓ ѕһеП 


Размеры особей 
5 Эмпирические значения Теоретические значения 
копулирующей пары 


Маленькая – маленькая 5 2,0 
Маленькая – средняя 17 18,6 
Маленькая – большая 1 5,5 
Средняя – средняя 46 43,4 
Средняя – большая 23 26,8 
Большая – большая 8 3,8 


Всего 100 100,0 
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Средний диаметр яиц варьировал для различных кладок от 1,45 до 1,78 мм, 
а общее среднее для всех изученных кладок — 1,61 + 0,02 мм (п = 32; не учтены 
кладки с числом яиц менее 10, поскольку яйца в них имели явно аномальные 
размеры и форму; они также исключены из дальнейшего анализа). 

Коэффициент вариации по размерам яиц (уровень внутрикладковой измен- 
чивости) для различных кладок составлял 2,3—9,8%, а объем кладки — 42,3— 
292,2 мм? (в обоих случаях: п = 32). Средний размер яиц в кладке, уровень внут- 
рикладковой изменчивости, а также объем кладки не зависели от фенотипа и 
размеров раковины «материнской» особи, однако, наблюдалась тенденция к 
снижению объема кладки с повышением размеров раковины самки (Н = 5,15; 
АЕ = 2; аб = 32; р = 0,07). Связь между величиной кладки со средними разме- 
рами яиц и уровнем внутрикладковой изменчивости (коэффициент ранговой 
корреляции Спирмена: р > 0,3 в обоих случаях) не выявлена. 


Обсуждение 


Несмотря на то, что размерно-ассортативное скрещивание является широко 
распространенным типом поведения в природных популяциях многих видов по- 
звоночных и беспозвоночных животных, однако для наземных моллюсков ранее 
отмечали наличие случайного скрещивания в отношении размеров тела, цвета 
раковины и наличия на ней пигментных лент (Ваиг, 1992). 

М. Ридли (Ку, 1983) утверждал, что размерно-ассортативное скрещива- 
ние может иметь место у гермафродитных видов с реципрокным оплодотворе- 
нием и размерно-зависимой плодовитостью. В то же время Г. Паркер (РагКег, 
1983) предложил модель для недискриминационного выбора полового партнера 
(случайное скрещивание). Такой выбор должен происходить при слабой измен- 
чивости по качеству половых партнеров для обоих полов и/или когда «цена» 
поиска полового партнера является высокой (т. е. при низкой частоте встреч 
потенциальных половых партнеров из-за низкой плотности популяций или низ- 
кого уровня мобильности особей). 


Поскольку мы не выявили наличия размерно-зависимой плодовитости сре- 
ди особей изученной популяции Х. 4егрепйиа, а плотность их популяций (следо- 
вательно, и частота встреч потенциального полового партнера) достаточно вы- 
сока и достигает нескольких сотен особей на 1 м? (Ророу, ЮОгавотоѕсһепко, 
1998), при этом локомоторная активность ксеропикт оказывается достаточно 
высокой, так как они способны удаляться за сутки на расстояние до 3 м от ис- 
ходной точки (Попов, Крамаренко, в печати), есть все основания предполо- 
жить, что при формировании ассортативности в выборе полового партнера для 
данного вида ведущую роль играют причины иного характера. Одной из таких 
причин может быть положительная связь между размерами тела (раковины) и 
половых органов — особи, которые значительно различаются по размерам тела, 
не могут совместить свои репродуктивные органы. Наличие зависимости между 
размерами тела (раковины) и размерами различных отделов половой системы 
ранее уже было показано для нескольких видов наземных моллюсков (Матекин, 
1959; Крамаренко, 1996). Для моллюсков Х. детњепііпа из другой популяции на- 
ми также была обнаружена высоко достоверная корреляция между размерами 
различных отделов мужской части полового аппарата и размерами раковины. 
Тем не менее требуются дальнейшие исследования механизма выбора полового 
партнера у моллюсков Х. 4егреийпа с привлечением данных для различных по- 
пуляций (из одного и того же или различных регионов), а равно и результатов 
многолетних исследований одной и той же модельной популяции. 

В таблице 3 приведены данные о величине кладки, средних размерах яиц и 
рассчитанные на их основе показатели объема кладки. Последний параметр мо- 
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жет быть использован при вычислении «индекса репродуктивного усилия» 
(ТЕТ — іпаігесі іпаех оѓ еҝогі; согласно Са1о\, 1978). Данный показатель предпо- 
лагает, что энергетические затраты на производство одного яйца пропорцио- 
нальны его объему, а затраты на продуцирование яиц для самки пропорцио- 
нальны отношению общей массы отложенных яиц к массе адультной особи. 

Рассчитанное значение индекса репродуктивного усилия для такого типич- 
но семелопарического вида, как Х. детфепйпа, оказывается очень низким (0,16). 
К тому же, так как размеры николаевских и крымских моллюсков Х. Фегрепііпа 
сильно не различаются, значения показателя репродуктивного усилия для по- 
следних оказываются более, чем в 3 раза выше. Примерно на таком же уровне 
находятся и значения показателя репродуктивного усилия для крымской попу- 
ляции Х. кғупіскі (0,46). 

Таким образом, энергетические затраты на репродукцию для изученной на 
северной границе ареала (в субоптимальных условиях) популяции наземных 
моллюсков Х. дегрепііпа оказываются относительно низкими. По-видимому, свя- 
зано это с тем, что улитки, обитающие в Северо-Западном Причерноморье, 
больше энергии расходуют на поддержание основного обмена. О наличии тен- 
денции к снижению размера кладки (и повышению уровня ее вариабельности) 
в относительно непредсказуемых условиях среды свидетельствуют и теоретиче- 
ские исследования оптимального уровня репродукции (СШезре, 1977; РагКег, 
Вегоп, 1986). 

Косвенным подтверждением перераспределения ресурсов между репродук- 
цией и поддержанием собственной жизнеспособности для николаевских Х. @ег- 
репйпа может также быть тенденция к снижению объема кладки у моллюсков 
более крупных размеров, что, по-видимому, связано с тем, что более крупные 
моллюски расходуют больше энергии (на единицу массы тела) на поддержание 
основного обмена, чем мелкие. Для крымской же популяции Х. 4егепйпа, на- 
против, имелась положительная высоко достоверная корреляция между разме- 
рами раковины самки, количеством отложенных ею яиц и объемом кладки 
(В. Н. Попов, личное сообщение). 

Ранее уже было показано для близкого вида (Х. агепоза), что климатические 
параметры (особенно режим влажности) могут оказывать существенное влияние 
на протекание процессов репродукции ($ќаікои, Гағхагійои- Оітіїгіаӣои, 1991). 
При этом в популяции моллюсков, обитающих в более влажных условиях, дос- 
товерно снижается величина кладки (хотя при этом размеры яйца остаются 
сходными), плотность популяции оказывается почти на порядок ниже, а общие 
размеры раковины (в среднем) несколько возрастают, по сравнению с особями, 
обитающими в более засушливых условиях. 


Таблица 3. Репродуктивные показатели моллюсков рода Хеғорісіа 
ТаЬе 3. Тһе Папа ѕпай оѓ ғепиѕ Хеғорісѓа гергодисйуе сһагасѓегіѕіісѕ 


Вид Диаметр | Объем клад- Литературный 


популяция : яйца, мм ки, мм? источник 
шт Х + ЅЕ 


Х. ағепоѕа 17—51 31,2 + 4,6 1,28 + 0,01 34,2 Ѕгаікои, Гатай4оч-Оппйнадоч, 
(Греция )* = 64,0 1209 60,8 1991 

Х. купіскі 35—143 84,4 + 8,8 1,64 + 0,01 194,8 Ророу, Отаротоѕсһепко, 1997 
(Крым) 

Х. дегђепііпа 39—128 87,2 + 14,9 1,84 + 0,02 284,3 Там же 

(Крым) 

Х. аӢетепііпа 6—111 41,1 + 3,9 1,61 + 0,02 89,8 Данное исследование 
(Николаев) 


* Данные для двух локальных популяций (г. Эдесса и г. Потидея соответственно). 
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Таким образом, мы можем сделать заключение, что для популяции Х. 4е!- 
репіпа, обитающей на северной границе видового ареала прослеживается явное 
изменение репродуктивной стратегии — снижение как величины кладки, так и 
размеров яиц. Однако для проведения более детального исследования данной 
проблемы необходимы данные по репродуктивным показателям для целой се- 
рии локальных популяций, расположенных в различных районах видового ареа- 
ла (в Крыму и Северном Причерноморье). Кроме того, не менее интересной 
проблемой может быть сравнительное изучение особенностей репродукции у 
2 видов ксеропикт (Х. 4етепипа и Х. КгутсКГ), поскольку эти виды часто насе- 
ляют сходные биотопы в различных регионах юга Украины. 
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